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昆虫 离子 型 受 体 及 其 功能 研究 进展 
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摘要 : 昆 求 是 地 球 上 最 大 的 动物 类 群 , 在 长 期 的 进化 过 程 中 形成 了 复杂 的 感受 系统 ,其 中 以 化 学 感 
受 ( 噢 觉 和 味觉 ) 最 为 重要 。 气 味 受 体 (odorant receptor, OR) 和 味觉 受 体 (gustatory receptor, GR) 
分 别 在 嗅觉 和 味 党 中 起 关键 作用 ,但 近年 发 现 离子 型 受 体 (ionotropic receptor, IR) 也 在 一 些 化 学 感 
受 中 发 挥 作用 ,有 些 IR 还 参与 温度 和 湿度 等 非 化 学 感受 。IR 家 族 由 离子 型 谷 氨 酸 受 体 (ionotropic 
glutamate receptor, iGluR) 进化 而 来 ,具有 典型 的 3 个 跨 膜 结构 域 ;与 OR 相似 ,每 个 IR 至 少 需要 一 
MA S 4 ( co-receptor) F fi£ A 2E 7 AE, EIL €, 3,4 IR 共 受 体 (IR8a, IR25a, IR76b 和 IR93a) ; 两 
个 或 多 个 IR 可 以 共 表 达 于 同一 个 嗅觉 神经 元 ,IR 间 的 不 同 组 合 导 致 神经 元 不 同 的 气味 反应 谱 。 
一 种 昆虫 通常 含有 几 个 到 上 百 个 不 等 的 IR, 其 中 部 分 蕉 为 触角 特异 表达 ,但 绝 大 多 数 IR 的 功能 
及 其 作用 机 制 仍 不 清楚 。 本 文 综述 了 IR 的 结构 和 进化 以 及 昆虫 IR 基因 鉴定 .表达 和 功能 等 方面 
的 研究 进展 ,以 期 为 深入 研究 昆虫 IR 的 功能 、 作 用 机 制 及 在 害 束 防治 中 的 应 用 提供 参考 。 
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Research progress in ionotropic receptors and their functions in insects 
GUO Jin-Meng, DONG Shuang-Lin* ( College of Plant Protection, Nanjing Agricultural University, 
Nanjing 210095 , China) 

Abstract: As the largest group in the animal kingdom, insects have evolved complex sensory systems in 
response to various environmental stimuli, in which the chemosensation ( olfaction and gustation) is the 
most important. The odorant receptors ( ORs) and gustatory receptors ( GRs) play a key role in olfaction 
and gustation, respectively. However, in recent years, it has been found that ionotropic receptors ( IRs) 
are also involved in chemosensation as well as non-chemosensation such as sensation of temperature and 
humidity. The IR family is evolved from ionotropic glutamate receptors (iGluRs) which contain three 
typical transmembrane domains. Similar to ORs, each IR needs to be co-expressed with at least one of 
the four identified co-receptors (IR8a, IR25a, IR76b and IR93a) for its normal function. Two or more 
IRs can be co-expressed in a same olfactory neuron, and different IR combinations lead to their different 
response profiles in neurons. One insect species usually contains several to over one hundred IRs, with 
some IRs showing antennae-specific expression patterns, but most [Rs remaining unknown in the function 
and the mechanism of action. In this article, the research advances in the structure and evolution of IRs, 
and the identification, expression and function of IR. genes in insects were reviewed, hoping to provide 
some references for the further studies on the function and mechanisms of action of IRs, and the potential 
use of insect IRs as targets in pest control. 
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昆虫 化 学 感受 (包括 味觉 和 嗅觉 ) TTE BL Hh TET 
寻找 配偶 和 选择 产 卵 部 位 以 及 躲避 天 政 等 行为 中 起 
到 重要 的 作用 (Hansson and Stensmyr, 2011), 已 知 
的 昆虫 化 学 感受 相关 和 蛋白 主要 包括 气味 结合 蛋白 
(odorant binding protein, OBP ) 气味 受 体 (odorant 
receptor, OR) .化 学 感受 蛋白 (chemosensory protein , 
CSP) .味觉 受 体 (gustatory receptor, GR) .感觉 神经 
JG fit = FA ( sensory neuron membrane protein, 
SNMP) , Zi 70 27 pk (ionotropic receptor, IR) 和 气味 
降解 酶 (odorant degrading enzyme, ODE) 等 (Eyun et 
al., 2017), 

IR 由 离子 型 谷 氨 酸 受 体 (ionotropic glutamate 
receptor, iGluR ) 家 族 演化 而 来 ,是 一 类 保守 的 配 体 
门 控 离子 通道 (ligand-gated ion channel ) ,在 配 体 分 
子 与 其 结合 后 通道 打开 ,导致 膜 内 外 离子 的 流动 从 
而 产生 膜 电 位 。Benton 45 (2009) 基于 生物 信息 学 
= ECM AWE LE Drosophila melanogaster 基因 组 中 鉴 
定 了 61 个 了 及, 此 后 随 着 基因 组 和 转录 组 测序 技术 
的 发 展 , 其 他 很 多 种 昆虫 的 IR 也 相继 被 鉴定 。 然 
而 ,有 关 IR 的 功能 研究 主要 集中 在 果 蝇 ,其 他 昆虫 
中 很 少 报 道 。 早 期 研究 证 实 , 昆 虫 IR 是 酸 、 胺 等 挥 
发 性 物质 的 受 体 ,但 近年 发 现 TR. 还 可 以 感知 其 他 气 
味 物质 ,并 参与 包括 味觉 ,温度 感受 和 湿度 感受 等 嗅 
觉 以 外 的 感受 。 本 文 从 结构 、 进 化 .基因 鉴定 、 感 絮 
和 组 织 表 达 谱 以 及 功能 等 方面 ,综述 了 昆虫 IR 的 研 
究 进展 ,以 期 为 深入 研究 昆虫 IR 的 功能 、 作 用 机 制 
及 在 害虫 防治 中 的 应 用 提供 人 参考。 






















































































1 IR 的 结构 特征 及 进化 


1.1 IR 的 结构 特征 

根据 序列 特征 、 组 织 表达 谱 和 系统 发 育 关系 ,IR 
分 为 两 个 亚 家 族 :触角 IR (antennal IR) 和 趋 异 IR 
(divergent IR) ( Croset et al., 2010)。 触 角 IR 主要 
或 仅 在 触角 中 表达 ( Croset et al., 2010) ; 趋 异 IR XE 
要 在 触角 以 外 的 组 织 中 表达 ,在 种 内 和 种 间 的 保守 
性 均 较 低 。 基 于 Clustal Omega 多 序列 比 对 分 析 表 
明 , 果 晶 中 42 个 趋 异 TIR ( Croset et al., 2010) [a] ya 
基 酸 序列 一 致 性 低 于 55.48% , 42 个 果 蝇 趋 异 TIR 
与 18 个 棉铃 虫 Helicoverpa armigera 趋 异 IR( Liu et 
al., 2018) 间 的 氨基 酸 序 列 一 致 性 低 于 24. 48% 。 每 
个 IR 至 少 需要 一 个 共 受 体 (co-receptor) 才 能 发 挥 
功能 ,IR 共 受 体 类 似 于 嗅觉 共 受 体 (odorant receptor 
co-receptor, Orco) , 只 能 和 IR 共 表 达 来 行使 功能 ; 

















迄今 发 现 4 个 IR 共 受 体 (IR8a, IR25a, IR76b 和 
IR93a) ,在 种 间 比 较 保 守 ( Benton et al., 2009; 
Silbering et al., 2011; Ai et al., 2013) 。 

IR 由 iGluR 进化 而 来 ,两 者 结构 类 似 。IR 的 结 
构 包 括 胞 外 的 N 端 (N) 和 由 S1 与 S2 组 成 的 配 体 结 
合 域 (ligand-binding domain, LBD), 3 个 跨 膜 结构 
域 (TM1 - TM3) , 离子 通道 孔 (P) ,以 及 胞 内 C. 端 
(C) 。 在 果 晶 的 66 个 IR 中 , 共 受 体 IR8a 和 IR25a 
与 iGluR 相同 ,其 N 端 还 有 一 个 氨基 端 结 构 域 
( amino-terminal domain, ATD ); IR21a, IR40a, 
IR64a fil IR93a 的 N 端 较 长 ( 约 400 个 氨基 酸 ) ,但 
Ej ATD 的 相似 性 极 低 ; 其 他 IR 的 N 末端 很 短 
( 约 200 个 氨基 酸 ) ,缺少 ATD 序列 (图 1) 。 果 蝇 66 
个 IR 间 氨 基 酸 序列 的 一 致 性 约 为 10% — 70% , 
此 不 同 IR 可 能 具有 不 同 的 功能 特点 (Benton et al., 
2009; Rytz et al., 2013) 。 

与 男 外 两 类 化 感受 体 OR 和 GR 相 比 ,IR 有 以 
下 特点 :(1) 基因 数目 较 少 ,通常 低 于 相应 物种 中 
OR 和 GR Aya H ( 46 2 Wit HL EE ERAT ; (2) Be HR 
结构 域 较 少 ,只 有 3 个 ,而 OR 和 GR 通常 有 7 个 ; 
(3) 开 放 阅 读 框 较 长 ,多 于 500 个 甚至 高 达 900 多 
个 氨基 酸 (Liu et al., 2018) ,但 OR 和 GR 一 般 少 于 
500 个 氨基 酸 。 
1.2 IR 的 进化 及 起 源 

基因 复制 是 物种 获得 新 基因 的 主要 途径 ,不 仪 
导致 物种 间 基 因数 量 的 变异 ,还 促进 了 新 种 的 形成 。 
通过 非 等 位 基因 同 源 重组 形成 的 基因 复制 ,是 IR 等 
大 多 数 化 感受 体 基因 扩 增 的 普遍 机 制 。 研 究 发 现 ， 
SEH EL IR 家 族 中 发 生 了 大 量 的 基因 复制 事件 ,表现 
为 多 个 基因 在 同一 条 染色 体 上 紧密 串联 ,并 且 几 乎 
所 有 的 触角 IR 都 是 单 找 贝 (Liu et al., 2018) 。 此 
外 ,IR 的 基因 丢失 和 假 基因 化 现象 也 被 证 实 ( Croset 
ef al., 2010) 。 

比较 基因 组 学 研究 可 以 揭示 IR. 的 起 源 。 分 析 
发 现 ,IR 存在 于 所 有 被 研究 的 原 口 动物 ,包括 蛇 皮 
动物 (例如 线虫 和 节肢 动物 ) 和 冠 轮 动物 (例如 软体 
动物 和 环节 动物 ) ,但 在 后 口 动物 、 刺 胞 动物 门 和 扁 
盘 动 物 门 中 不 存在 (Croset et al., 2010; Rytz et al., 
2013). 。 不 同 物种 中 IR 的 数目 差异 很 大 ,从 秀丽 隐 
FFÆ ŒE Caenorhabditis elegans 中 的 3 个 到 甲壳 动物 
淡水 枝 角 水 重 Daphnia pulex 中 的 85 个 ( Rytz et al., 
2013) VA Ke f E] /] NE Blattella germanica 中 的 800 多 
^ ( Robertson et al., 20183) , iGluR 广泛 存在 于 真 
核 生 物 包括 所 有 被 分 析 的 后 生动 物 ( Metazoa) 中 ,而 
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IR8a/IR25a 
iGluRs 


图 1 





Fig. 1 





iGluR 和 IR 的 分 子 结构 模式 图 ( 仿 Rytz et al., 2013) 
Molecular structure of iGluR and IR (adapted from Rytz et al., 2013) 





iGluR; 离子 型 谷 氨 酸 受 体 Ionotropic glutamate receptor; IR; 离子 型 受 体 Tonotropic receptor; ATD: 氨基 端 结构 域 Amino-terminal domain; LBD: 
配 体 结合 域 Ligand-binding domain; ICD; 离子 通道 结构 域 Ion channel domain; S1, S2: 配 体 结合 域 Ligand-binding domains; TM; 跨 膜 结构 域 


Transmembrane domain; P; 离子 通道 孔 Ion channel pore. 


IR25a 是 与 iGluR 序列 最 相似 的 TR , FF ELTE JES H oh 
物 中 高 度 保守 ,推测 其 可 能 是 及 家 族 中 最 古老 的 成 
员 (Croset et al., 2010) 。 

早期 研究 认为 , IR40a, IR21a, IR76b 和 IR8a 
为 昆虫 特有 ( Croset et al., 2010) ,但 后 来 的 研究 发 
现 ,这 些 所 谓 的 “昆虫 特异 性 ”触角 IR 的 同 源 基 因 
也 存在 于 昆虫 以 外 的 动物 中 (Eyun et al., 2017) 。 
JW WS Strigamia maritima 中 有 IRSa 和 IR40a 
(Chipman et al., 2014) , Hk Dysdera silvatica 中 有 
IR21a 和 IR40a ( Vizueta et al., 2017) , E& $5 7K 3& 
Eurytemora affinis 和 智利 鱼翅 Caligus rogercresseyi 中 
有 IRSa 和 IR21a , fi/z 3E 3& Lernaea cyprinacea 中 有 
IR76b ( Eyun et al., 2017)。 利 用 PhyML 软件 采用 最 
大 似 然 法 ,我 们 对 上 述 智 利 鱼 乱 、 真 宽 水 重 、 鲁 锚 头 
HAIRA S. maritima 4 种 非 昆 虫 动物 (根据 文献 未 
找到 蜘蛛 的 相应 序列 ) 及 6 种 昆虫 的 同 源 基因 的 氮 
基 酸 序列 进行 了 进化 分 析 , 发 现 所 有 昆虫 的 同 源 基 
因 聚 在 一 起 ,而 其 他 动物 的 聚 在 一 起 ,与 其 系统 亲缘 
关系 相 一 致 (图 2) 。 这 类 基因 的 进化 及 其 功能 分 化 
值得 深入 研究 。 








2 FE IR 的 鉴定 


随 着 测序 技术 和 生物 信息 学 工具 的 快速 发 展 ， 
越 来 越 多 的 昆虫 IR 得 以 鉴定 ,这 些 昆 虫 涉及 畏 翅 
H SPAH XGA H AKRA HSE 11 个 目 160 
多 种 。 表 1 列 出 了 基于 基因 组 数据 鉴定 的 67 种 昆 
虫 的 IR 的 数量 。 在 这 些 IR 中 ,只 有 黑 腹 果 晶 等 个 














别 昆 虫 的 部 分 IR 的 功能 得 到 研究 ,涉及 嗅觉 味觉、 
听觉 及 温 湿度 感受 ( 详 见 下 文 “昆虫 IR 的 功能 ”) o 
另外 ,这 些 及 大 多 是 基于 基因 组 测序 数据 通过 生物 
言 息 学 分 析 所 得 ,需要 进一步 进行 克隆 验证 。 从 得 
到 的 基因 组 数据 看 ,不 同 昆虫 及 基因 的 数量 不 同 ， 
东方 蜜蜂 Apis cerana Pi y I Apis mellifera 只 有 10 
4 IR SEBS , EEP S Bl p ALBI 897 个 ,但 其 中 
393 个 是 假 基 因 。 在 目 水 平 上 , 半 翅 目 和 膜 翅 目的 
IR 数量 较 少 ( 丽 晶 晴 集 金 小 蜂 Nasonia vitripennis 例 
外 ) ,一 般 20 个 左右 ; 鳞 翅 目 30 ~40 PEA ; Be H 
最 多 ,5 种 昆虫 中 最 少 的 也 有 TS 个 ; 双 翅 目 不 同 种 
昆虫 的 IR 数量 变化 较 大 ( 表 1)。 














3 昆虫 IR 基因 的 感 器 和 组 织 表 达 谱 


TR 基因 在 不 同感 器 中 的 表达 以 果 蝇 中 研究 得 
RNI E. RRE ffa EEES BÉR 
( trichoid sensillum ) 、 锥 形 感 器 (basiconic sensillum ) 
和 腔 锥 形 感 器 (coeloconic sensillum)3 PHE AF; JE: FE 
形 感 器 又 分 为 4 个 亚 型 (acl - ac4) ,每 个 腔 锥 形 感 
器 含有 2 ~ 3 个 嗅觉 感觉 神经 元 (olfactory sensory 
neuron, OSN) (Yao et al., 2005) 。 大 量 研 究 表明 ， 
果 蝇 触角 表达 有 16 个 及, 其 中 10 个 仅 在 腔 锥 形 感 
需 神经 元 中 表达 ,它们 单独 或 2 ~3 个 共 表 达 于 一 个 
亚 型 中 (Benton et al., 2009; Croset et al., 2010; 
Rytz et al., 2013);4 个 IR 基因 ( IR21a, IR40a, 
IR64a 和 IR93a) AE Ei TE le P s , 而 在 触角 
Pe ( arista ) 和 感觉 者 ( sacculus) 神经 元 中 表达 ; 另外 
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图 2 基于 氨基 酸 


SfruIR40a 
HarmIR40a 
BmorIR40a 
RhorIR40a 
DmelIR40a 
SmarIR40a 
EaffIR21a 
CrogIR21a 
DmelIR21a 
@ 1.00 CcinIR21a 
22 RhorlR21a 
e 0-20 BmorIR21a 
0.98 HarmIR21a 
SftruIR21a 
SmarIR8a 
EaffIR8a 
50.10 CrogIR8a 
ó 1.00 LeypIR8a 
DmelIR8a 
RhorIR8a 
CeinIR8a 
BmorIR8a 
HarmIR8a 
SfrulR8a 
LeypIR76b 


50.88 
4 0.89 


LL 0.29 


à 1.00 
$1.00 


0.96 FaffIR76b 
o 0.43 CeinIR76b 


10.94 
50.07 


$0.83 


à 1.00 
51.00 


RhorIR76b 
DmelIR76b 
BmorIR76b 
SfruIR76b 
HarmIR76b 


序列 最 大 似 然 法 构建 的 不 同 物种 的 IR8a, IR21a, IR40a 和 IR76b 的 系统 发 育 树 


Fig. 2 Phylogenetic tree of IR8a, IR21a, IR40a and IR76b of different species constructed by 
maximum likelihood method based on their amino acid sequences 
Crog: #4 Fi] ffl Caligus rogercresseyi ( Eyun et al., 2017) ; Bmor: 44% Bombyx mori (Liu et al., 2018) ; Cein; #281 Cephus cinctus ( Robertson et 


al., 2018b) ; Dmel: 





al., 2020) ; Stru; 草 


2 个 共 受 体 基因 (IR8a 和 IR25a) 在 感觉 赛 和 触角 的 
很 多 腔 锥 形 感 絮 中 广泛 表达 ,1R25a 还 在 触角 上 的 
锥 形 感 顺和 毛 形 感 咒 中 有 微量 表达 (Benton et al., 
2009; Abuin et al., 2011) 。 此 外 ,在 果 晶 展 办 中 ， 
IR56a 与 GR66a 在 某 些 苦味 感受 的 神经 元 中 共 表 
ik,GR5a, IR56b 和 IR56d 在 一 些 糖 敏感 的 神经 元 
中 共 表 达 ( Koh et al., 2014) 。 在 其 他 昆虫 中 ,棉铃 
虫 的 IRSa 和 IR25a 在 成 虫 触角 的 腔 锥 形 感 融 中 表 
iS (ok EE, 2018); P 2T M PY YR $ Microplitis 
mediator 的 IR8a 则 表达 于 具有 嗅觉 功能 的 板 形 感 
器 内 (Wang et al., 2016) 。 

触角 IR. 基因 主要 在 触角 中 表达 , 而 趋 异 





IR 基 


HRR Drosophila melanogaster (Benton et al., 2009) ; Eaff; 真 宽 水 重 Eurytemora affinis ( Eyun et al., 2017) ; Harm; 棉铃 虫 
Helicoverpa armigera (Liu et al., 2018) ; Leyp: fii/gij3I-3& Lernaea cyprinacea ( Eyun et al., 2017) ; Rhor; 





A 


管 纹 艳 虎 天 牛 Rhaphuma horsfieldi ( Zhao et 





草地 贪 夜 蛾 Spodoptera frugiperda (Gouin et al., 2017) ; Smar; "RWS Strigamia maritime (Chipman et al., 2014). 


因 主 要 在 触角 以 外 的 组 织 中 表达 。 果 蝇 趋 异 及 AE 
因 中 的 IR20 4y 3c 35 个 IR ZEA, ET CEE EY 
咽 和 翅 等 不 同 的 组 织 表 达 , 其 中 IR47a, IRS6a, 
IR56b, IR56d 和 IR94e 在 层 流 中 表达 ,1R524a 在 好 和 
足 中 表达 (Koh et al., 2014; He et al., 2019), Æ. 
PÆ Oedaleus asiaticus 中 ,IR25a 和 IR76b Æ E 
要 化 感 组 织 中 高 表达 ,1R8a LE SIA PP Za 
和 腹部 有 少量 表达 ,其 他 3 个 TR ÆA (IRI, IR2 和 
1R3 ) 在 大 多 被 测 组 织 中 都 有 较 高 的 表达 (Zhou et 
al., 2019) 。 在 棉铃 虫 中 ,80% 以 上 的 触角 IR 基因 
在 触角 中 高 表达 (Liu et al., 2018) 。 在 甜菜 夜 蛾 
Spodoptera exigua 中 ,9 个 了 及 基因 主要 在 触角 中 表 
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R1 基于 基因 组 数据 鉴定 到 的 昆虫 离子 型 受 体 (IR) 的 数量 (截至 2020 年 3 月 ) 


Table 1 Number of ionotropic receptors (IRs) identified based on genome data 


in different insects (up to March 2020) 


物种 


Species 


IR 数目 
Number of IRs 


References 





ee H Blattaria 
E/E Blattella germanica 
SEIN ME Periplaneta americana 





湿 木 白蚁 Zootermopsis nevadensis 
纳 塔 尔 大 白蚁 Macrotermes natalensis 
Cryptotermes secundus 
HH H Orthoptera 
WN KM Migratory locust 
F#4 H Hemiptera 
JR KA Laodelphax striatellus 
dg KE Nilaparvata lugens 
At Kil Sogatella furcifera 
大 豆 蚜 Aphis glycines 
Wi WF Acyrthosiphon pisum 
棉 师 Aphis gossypii 
SH H Coleoptera 
AE HEAR S T Agrilus planipennis 
管 纹 艳 虎 天 牛 Rhaphuma horsfieldi 


Hd 









































Iu 





欧 山 松 大 小 喜 Dendroctonus ponderosae 
UH H Diptera 


中 华 按 蚊 Anopheles sinensis 





Fx] EG XE Tic Anopheles gambiae 
RIFIY Aedes aegypti 
致 倦 库 蚊 Culex quinquefasciatus 








/\\ 32 BE Mayetiola destructor 
中 海 实 晶 Ceratitis capitata 


Ji FR dm Drosophila melanogaster 


t 
[c 

















We 
Ev: 


Q 


lossina austeni 
Glossina brevipalpis 
Glossina fuscipes 
Zl Musca domestica 
Hj tE Glossina morsitans 
淡 足 舌 晶 Glossina pallidipes 
fH H Lepidoptera 
小 菜 蛾 Plutella xylostella 





棉铃 虫 Helicoverpa armigera 

美洲 棉铃 虫 Helicoverpa zea 
草地 贪 夜 峨 Spodoptera frugiperda 
斜纹 夜 蛾 Spodoptera litura 


tis BLK Mamestra configurata 























SERE Cydia pomonella 
猩 红 色 灯 蛾 Callimorpha dominula 
En pis] Cameraria ohridella 

















ZÆ Bombyx mori 


897 
640 
141 
75 

135 


32 


31 
20 
57 


49 
46 
135 
69 
39 
70 
66 
28 
28 
31 
110 
30 
30 


36 
39 
39 

42/43 
45 
49 
39 
47 
31 
30 


Robertson et al., 2018a 
Li et al., 2018 
Harrison et al., 2018 
Harrison et al., 2018 
Harrison et al., 2018 


Wang et al., 2015 


He et al., 2020 
He et al., 2018 
He et al., 2018 

Robertson et al., 2019 

Robertson et al., 2019 

Quan et al., 2019 


Andersson et al., 2019 
Zhao et al., 2020 
Andersson et al., 2019 


Li et al., 2019 
Croset et al., 2010 
Matthews et al., 2018 
Croset et al., 2010 
Andersson et al., 2014 
Papanicolaou et al., 2016 
Benton et al., 2009; Croset et al., 2010 
Macharia et al., 2016 
Macharia et al., 2016 
Macharia et al., 2016 
Scott et al., 2014 
Macharia et al., 2016 
Macharia et al., 2016 





Liu et al., 2018 
Liu et al., 2018 
Liu et al., 2018 

Gouin et al., 2017 
Zhu et al., 2018 
Liu et al., 2018 
Wan et al., 2019 
Liu et al., 2018 
Liu et al., 2018 
Liu et al., 2018 
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续 表 1 Table 1 continued 




























































































物种 IR 数目 参考 文献 
Species Number of IRs References 

Bombyx huttoni 30 Liu et al., 2018 
印度 谷 蜡 Plodia interpunctella 37 Jia et al., 2018 
烟草 天 蛾 Manduca sexta 34 Liu et al., 2018 
ARR ME Operophtera brumata 30 Liu et al., 2018 
黑 脉 金 斑 蝶 Danaus plexippus 32 Liu et al., 2018 
红 带 袖 蝶 Heliconius melpomene 31 van Schooten et al., 2016 
银 纹 红袖 蝶 Agraulis vanillae 31 Liu et al., 2018 
PR ANIME Dryas iulia 31 Liu et al., 2018 
FEHR WE Junonia coenia 34 Liu et al., 2018 
KERERE Melitaea cinxia 32 Liu et al., 2018 
KERI Pararge aegeria 30 Liu et al., 2018 

m tic HUE Bicyclus anynana 31 Liu et al., 2018 
Lerema accius 33 Liu et al., 2018 
WEE Phoebis sennae 26 Liu et al., 2018 
菜 粉 蝶 Pieris rapae 32 Liu et al., 2018 
俏 灰 蝶 Calycopis cecrops 32 Liu et al., 2018 
虎 纹 凤 蝶 Papilio glaucus 34 Liu et al., 2018 
4 AU Papilio machaon 32 Liu et al., 2018 
-E KHR Papilio polytes 37 Liu et al., 2018 
TH UE Papilio xuthus 33 Liu et al., 2018 

膜 翅 目 Hymenoptera 

东方 蜜蜂 Apis cerana 10 Park et al., 2015 
西方 蜜蜂 Apis mellifera 10 Croset et al., 2010 
Wi hdi AE EE Nasonia vitripennis 111 Harrison et al., 2018 
ZARE Cephus cinctus 49 Robertson et al., 2018b 
E E EUIR Atta cephalotes 18 Koch et al., 2013 

pA HSK ER Camponotus floridanus 31 Zhou et al., 2012 
WES EX Harpegnathos saltator 23 Zhou et al., 2012 
阿根廷 蚁 Linepithema humile 32 Smith CD et al., 2011 
ZT iJ] Ait Pogonomyrmex barbatus 24 Smith CR et al., 2011 





达 ,其 中 IRL. 1 和 IR93a 在 雄 虫 触角 中 高 表达 ， 
IR75p. 1 和 IR41a 在 上 肉 虫 触角 中 表达 较 高 (Du et 
al., 2018b)。 在 吐 夜 蛾 Peridroma saucia 中 ,IR75d 
和 IR75q. 2 在 雄 虫 触角 中 表达 量 较 高 , R2, IR60a 
和 IR68a 在 肉 虫 触角 中 表达 较 高 (Sun et al., 
2020 ) 。 在 东方 粘 虫 Mythimna separata V, IR93a 在 
嗅觉 和 非 串 觉 组 织 中 都 有 表达 ,但 大 多 数 IR 基因 主 
要 在 触角 中 表达 (Du et al., 2018a)。 在 小 地 老虎 
Agrotis ipsilon 中 ,14 个 IR 基因 主要 在 触角 中 表达 ， 
其 中 IR12 为 雄 虫 特异 表达 (Gu et al., 2014)。IR 基 
因 不 同 的 组 织 表 达 谱 及 性 别 差异 ,表明 这 些 基 因 担 
负 不 同 的 生理 功能 。 





4 Fem IR 的 功能 研究 方法 


昆虫 I 的 功能 研究 方法 分 为 体外 和 体内 两 类 。 


体外 方法 常用 的 有 细胞 系 ( 人 胚 吧 上 皮 细 胞 
HEK293 ak Bb E S/O 细胞 系 ) ATW Bg RE 2p i 
(Xenopus oocyte) 表达 系统 ;体内 常 采用 果 蝇 空 神 经 
元 (empty neuron system) 系统 RNA 干扰 和 CRISPR- 
Cas9 系统 。 

细胞 系 表达 方法 是 通过 将 候选 TR. 基因 表达 载 
体 转 染 到 细胞 系 ,结合 钙 离 子 成 像 技术 或 膜 片 钳 技 
术 检 测 化 合 物 刺 激 引起 的 细胞 兴奋 信号 ,从 而 获得 
IR 的 配 体 (Zhang et al., 2013) 。 爪 蟾 卵 母 细胞 表达 
ASN FE TES TMS ON BE An ed PRIA TR. 基因 ,通过 
WL He Ha Hs FH ZA BE (two-electrode voltage clamp, 
TEVC) 记 录 卵 母 细胞 对 不 同化 合 物 刺 激 的 电 生理 反 
应 ,获得 IR 的 配 体 (Ai et al., 2013; Shan et al., 
2019) 。 体 外 研究 方法 相对 简单 ,但 偏离 昆虫 的 活 
体 生理 环境 ,所 得 结果 有 时 不 能 完全 反映 其 真实 
情况 。 
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体内 研究 技术 中 , 果 蝇 空 神 经 元 系统 是 利用 
GALA/UAS 系统 将 外 源 候选 IR 基因 特异 性 地 表达 
在 果 晶 的 空 神经 元 中 ,再 利用 单 感 咒 记录 ( single- 
sensillum recording, SSR ) 技术 测定 转基因 后 神经 元 
的 电 生理 反应 ,确定 TR. 的 配 体 化 合 物 ( Abuin et al., 
2011; Grosjean et al., 2011; Prieto-Godino et al., 
2017; Rimal et al., 2019) 。 该 系统 应 用 于 果 蝇 以 外 
特别 是 双 翅 目 以 外 昆虫 的 IR 基因 的 研究 时 ,同样 存 
在 偏离 本 种 昆虫 生理 环境 的 缺点 。RNA 干扰 是 将 
靶 基 因 同 源 的 双 链 RNA 或 者 小 分 子 RNA 导入 到 细 
胞 内 ,干扰 目的 基因 mRNA 的 翻译 使 蛋白 的 表达 量 
下 降 (Liu et al., 2010), RNA 干扰 操作 简便 ,但 该 
方法 很 难 彻底 帝 默 目的 基因 的 表达 ,并 且 在 鳞 却 目 
等 昆虫 中 的 效果 较 差 。CRISPR-Cas9 技术 则 是 在 
DNA 水 平 上 对 目的 基因 进行 定点 突变 ,从 而 彻底 沉 
默 目的 基因 的 表达 ,所 得 结果 更 为 明确 和 可 靠 , 但 步 
又 较为 复杂 ,需要 经 过 多 代 筛 选 来 获得 纯 合 的 昆虫 
突变 品系 (Raji et al., 2019; Zhang et al., 2019) 。 



























































5 昆虫 IR 的 功能 
5.1 嗅觉 功能 
IR 可 以 特异 性 感受 某 些 气味 ,如 氮气 、1,4- 丁 
AR ARCO WEM (Benton et al., 2009) 。 
研究 发 现 , 氨 和 挥发 性 胺 对 果 晶 的 吸引 作用 由 表达 
IR92a 的 神经 元 介 导 , 沉默 表达 IR92a 的 神经 元 或 
IR92a 基因 降低 了 胺 诱发 的 生理 和 行为 反应 ( Min et 
al., 2013) 。 多 胺 (尤其 是 腐 胺 、 精 胺 和 亚 精 胺 ) 为 
细胞 生长 和 增殖 等 必需 ,对 于 生殖 过 程 尤 其 重要 。 
多 胺 的 含量 在 果实 收获 后 和 发 酵 过 程 中 显著 增加 ， 
因此 果 晶 喜 食 熟 透 或 发 酵 的 果实 , 摄 和 人 多 胺 可 以 提 
高 其 产 卵 量 和 孵化 率 。IR41a 和 IR76b 共 表 达 的 神 
经 元 对 于 调控 多 胺 类 物质 对 果 晶 的 吸引 作用 必 不 可 
少 (Hussain et al., 2016) 。 

酸 类 气味 的 感受 对 于 昆虫 选择 取 食 和 产 卵 场所 
至 关 重 要 。 果 晶 对 酸 类 化 合 物 的 反应 ,在 化 合 物 低 
浓度 时 常 表现 为 趋向 ,而 高 浓度 时 为 忌 避 (Ai et al., 
2010; Chen and Amrein, 2017) 。 果 晶 的 4 种 腔 锥 形 
感 器 (acl — acd) 均 感 受 各 种 酸 分 子 。 在 acl H, 
IR31a 和 IR8a 共 表 达 的 神经 元 对 2- 氧 代 戊 酸 有 反 
应 ;在 ac2 rp, IR75a 和 IR8a 共 表 达 的 神经 元 对 乙 
酸 有 强烈 反应 ;在 ac3 中 ,IR75p 和 IR75c 分 别 感知 
丁 酸 和 丙 酸 ,IR75b 的 LBD 结构 中 单一 氨基 酸 
(T523S ) 的 差异 导致 其 对 己 酸 敏感 ;在 acd 中 ， 






























































IR84a Fil IR8a 共 表 达 的 神经 元 对 葵 乙 酸 和 茶 乙 醛 
有 反应 (Abuin et al., 2011; Silbering et al., 2011; 
Prieto-Godino et al., 2017) o JW 7b, tfe JE IN Tr AR JS 
受 神经 元 中 IR7a 的 缺失 ,显著 降低 果 蝇 对 乙酸 的 反 
应 ,但 对 其 他 有 机 酸 (乙醇 酸 、 柠 檬 酸 、 乳 酸 和 丙 酸 ) 
无 影响 (Rimal et al., 2019) 。 
ABORTO H fruitless (fru) 基因 控制 , 翅 中 
大 多 数 表 达 IR52a 的 神经 元 都 表达 fru。 雄 虫 IR52a 
的 缺失 导致 肉 雄 间 交 配 延 迟 .交配 成 功率 降低 ,推测 
IR52a 具有 感受 肉 虫 和 雄 虫 信息 素 的 作用 (He et 
al., 2019) ,二 氧化 矶 是 昆虫 寻找 宿主 、 产 卵 场所 和 
食物 的 重要 线索 ,但 果 蝇 只 有 在 更 食 状态 时 才 被 二 
氧化 碳 吸引 ,其 中 共 受 体 IR25a 为 必需 (van Breugel 
et al., 2018) , 

除 果 蝇 外 ,最 近 对 其 他 昆虫 的 研究 逐渐 增多 。 
糖 醋 液 引诱 是 诱捕 和 监测 粘 虫 等 蛾 类 昆虫 的 种 用 方 
法 ,其 中 乙酸 是 关键 成 分 。 在 东方 粘 虫 4 种 乙酸 敏 
感 的 感 器 (asl1，as2，as3 和 as4) rH, IR8a 总 是 与 另 
外 3 个 IR(IR64a, IR75q. 1 和 TIR75q9.2) 中 的 一 个 共 
表达 , 推测 IRSa 作为 共 受 体 参与 对 乙酸 的 感受 
(Tang et al., 2020) 。 在 烟草 天 蛾 中 , Zhang 等 
(2019) 使 用 CRISPR-Cas9 系统 分 别 敲 除 Orco, IRSa 
和 IR25a 发 现 ,IR8a 上 肉 蛾 对 同 种 幼虫 类 便 中 的 抑 
卵 信 息 素 (3- 甲 基 戊 酸 和 已 酸 ) 的 反应 降低 ,从 而 不 
再 避 开 被 幼虫 取 食 过 的 叶片 。 肉 蚊 转 一 系列 信和 号 

二 氧化 碳 、 体 味 .热量 ,水 分 和 视觉 信号 等 ) 来 寻找 

人 类 宿主 , Raji 等 (2019 ) 通过 CRISPR-Cas9 将 埃及 
伊 蚊 的 IR8a 项 除 后 ,蚊子 不 再 被 人 体 气味 中 的 肪 酸 
等 酸性 成 分 所 吸引 。 

在 天 敌 昆 虫 中 红 侧 沟 草 蜂 中 ,Shan 等 (2019) 利 
用 爪 蟾 卵 母 细胞 表达 系统 测定 发 现 ,IR64al/IR8a 
对 含 6 ~8 个 碳 原子 的 酸 、 醛 、 酯 和 醇 等 化 合 物 有 反 
JV ;IR64a2/IR8a 则 对 更 长 碳 链 的 化 合 物 敏 感 ; 此 
JF ,IR6422/IR8a 还 对 棉铃 虫 的 性 信息 素 成 分 Z9- 
14: Ald 敏 感 ,暗示 其 在 识别 寄主 昆虫 中 的 作用 。 
5.2 味觉 功能 

昆虫 依靠 味觉 来 识别 多 种 多 样 的 化 合 物 , 从 而 
评估 潜在 的 营养 成 分 毒素、 产 卵 地 点 、 配 偶 、 病 原 
体 、 猎 物 和 捕食 者 。 多 项 研究 表明 ,IR 可 以 作为 独 
立 的 GR 起 作用 。 食 盐 对 动物 有 益 ,但 过 量 则 有 害 。 
Zhang 等 (2013 ) 发 现 了 黑 腹 果 晶 使 用 不 同类 型 的 味 
觉 受 体 神经 元 (gustatory receptor neuron, GRN) 对 不 
同 浓度 的 盐 进 行 味觉 编码 ,其 中 含有 IR76b 的 GRN 
用 于 对 低 盐 的 检测 ,引起 果 晶 的 嗜 食 。 
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氨基 酸 是 重要 的 营养 物质 。Croset $ (2016) 在 
果 蝇 中 的 研究 发 现 ,不 同 浓度 的 氨基 酸 对 幼虫 的 作 
用 不 同 :吸引 、 驱 避 或 者 不 引起 反应 。IR76b FRI 
幼虫 的 GRN 中 广泛 表达 ,作为 共 受 体 参 与 这 些 氨基 
酸 引 起 的 行为 反应 。Ganguly 等 (2017 ) 研究 发 现 ， 
IR20a 和 IR76b 共 表 达 可 以 引起 神经 元 对 氨基 酸 的 
反应 ,但 却 抑 制 IR76b 对 盐 的 反应 。 此 外 ,IR56d， 
IR25a 和 IR76b 共 表 达 参 与 对 碳酸 溶液 和 脂肪 酸 的 
反应 (Sdnchez-Alcafiiz et al., 2018) 。 

此 外 , 果 晶 IR56a 和 味觉 受 体 GR66a 在 一 些 苗 
味 感觉 神经 元 中 共 表 达 ,GR5a 与 IR56b Fil IR56d 在 
一 些 糖 感觉 神经 元 中 共 表 达 。 因 此 , 某 些 神经 元 的 
味觉 特性 可 能 由 GR 和 IR 共同 决定 (Koh et al., 
2014) , 
5.3 听觉 功能 

在 果 蝇 中 ,多 个 IR 在 触角 的 江 氏 器 (Johnston s 
organ) 中 表达 ,其 中 缺失 IR64a 和 IR94b 的 突变 果 晶 
不 影响 江 氏 器 的 功能 ,而 缺失 IRZ5a 的 果 晶 明显 影 
响 了 江 氏 器 敏感 性 ,表明 IR 参与 调节 江 氏 器 神经 元 
的 功能 ,进而 参与 听觉 过 程 (Senthilan et al., 2012) 。 
5.4 温度 感受 

Chen 等 (2015 ) 研究 发 现 , 果 晶 的 共 受 体 IR25a 
在 感受 温度 的 微小 变化 中 起 重要 作用 。 在 果 晶 幼虫 
中 ,背部 低温 感觉 细胞 ( dorsal organ cool cell, 
DOCC) 是 一 组 特殊 的 温度 敏感 神经 元 ,可 以 感知 每 
秒 几 千 分 之 一 度 的 微小 温差 ,在 避 冷 行为 中 起 关键 
作用 。 研 究 发 现 ,IR93a 与 IR21a 和 IR25a 的 共 表 达 
介 导 了 DOCC 对 寒冷 的 感知 ( Knecht et al., 2016; 
Ni et al., 2016) , Budelli 等 (2019) 还 发 现 , 果 蝇 成 
虫 触角 芒 中 的 “降温 感觉 细胞 ”( cooling cell) 也 由 
IR93a, IR21a 和 IR25a 所 介 导 ,沉默 其 中 的 任何 一 
个 了 琢 , 均 降低 果 晶 对 高 温 (31Y ) 和 低温 (16% ) 的 
避 开 。 在 冈比亚 按 蚊 Anopheles gambiae 中 ,IR21a 是 
寻找 热源 的 关键 受 体 ( Greppi et al., 2020) , 
5.5 湿度 感受 

环境 湿度 影响 昆虫 的 适宜 性 和 地 理 分 布 。 在 果 
蝇 的 感觉 宫室 中 ,有 一 组 神经 元 包括 干细胞 ( dry 
cell) 和 湿 细 胞 (moist cell) ,它们 分 别 对 干燥 和 潮湿 
的 空气 敏感 ,从 而 共同 感知 外 界 环境 的 湿度 变化 。 
进一步 研究 发 现 , 干 细胞 的 功能 需要 IR40a 和 2 个 
共 受 体 (IR25a 和 IR93a) 来 介 导 (Enjin et al., 2016; 
Knecht et al., 2016) , 湿 细 胞 则 需要 IR68a 和 2 个 共 
受 体 的 参与 ( Knecht et al., 2017)。 因 此 , 果 蝇 的 湿 
度 感受 是 由 依赖 于 IR68a 的 潮湿 感受 和 依赖 于 

































































IR40a 的 干燥 感受 联合 完成 的 。 
6 ”小结 与 展望 


综 上 所 述 ,IR 是 一 类 新 发 现 的 昆虫 感觉 受 体 ， 
缘 助 于 快速 发 展 的 组 学 技术 和 基因 功能 分 析 技 术 ， 
已 经 在 很 多 昆虫 中 鉴定 到 大 量 的 IR 基因 并 初步 揭 
示 了 IR 基因 的 多 样 性 功能 。 今 后 应 在 以 下 儿 方 面 
加 强 研究 :首先 ,与 气味 受 体 (OR) 和 味觉 受 体 (GR) 
相 比 ,获得 功能 鉴定 的 离子 型 受 体 (IR) 的 数量 较 少 
且 主 要 限于 果 蝇 ,其 他 昆虫 尤其 是 重要 农林 害虫 中 
IR 的 功能 需要 进一步 探究 。 其 次 ,IR 功能 涉及 嗅 
觉 \ 味 觉 以 及 温 湿度 感受 等 ,虽然 已 经 鉴定 了 部 分 
IR 的 功能 ,但 具体 的 作用 机 制 仍 不 清楚 ,需要 加 强 
研究 。 第 三 ,参与 多 种 分 子 感受 的 IR 及 其 共 受 体 已 
被 证 实 , 但 同一 IR 介 导 两 种 或 多 种 嗅觉 (或 味觉 ) 
分 子 的 模式 机 制 尚 不 清楚 ,对 IR 及 其 与 共 受 体 复合 
体 三 级 结构 的 解析 方面 有 待 突破 。 第 四 ,昆虫 通过 
不 同类 型 的 受 体 (CR, IR 和 OR 等 ) 来 感觉 化 学 刺 
激 , 需 要 明确 单个 神经 元 中 不 同类 型 受 体 间 的 调控 
机 制 。 最 后 ,在 解析 IR 结构 及 功能 的 同时 ,应 加 强 
基于 IR 的 活性 化 合 物 的 筛选 技 术 及 转基因 等 新 型 
行为 调控 技术 ,为 害虫 的 可 持续 防治 提供 支撑 。 
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